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SC 造孢细胞
MMC 小孢子母细胞
Te 四分体
MS 小孢子
Ep 表皮细胞
En 药室内壁
M 中层
T 绒毡层
gp 萌发孔
Ub 乌氏体
te 覆盖层
ba 基粒棒层
ne 外壁内层
in 花粉内壁
G 生殖细胞
V 营养细胞
gn 生殖核
vn 营养核
p 质体
lb 脂
m 线粒体
v 液泡
c 叶绿体
n 细胞核
s 淀粉粒
ca 胼胝质壁
wi 壁内突
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摘要
植物花药发育过程中发生了许多独特的生物学事件，如小孢子母细胞减数分
裂、小孢子母细胞的胼胝质壁形成和四分体胼胝质壁降解、孢粉素花粉壁的形成、
小孢子的不对称分裂等，一直都是植物发育生物学领域关注的热点问题。Ca2+
是植物生长发育过程中的重要元素,它不仅具有重要的生理功能,也是一种胞内信
号分子,在细胞分化过程中具有很多重要功能。Ca2+参与植物有性生殖过程中的许
多环节,在被子植物有性生殖过程中 Ca2+的功能也越来越多地被揭示。本研究应
用焦锑酸盐沉淀法定位钙离子，用透射电镜技术对青葙（Celosia argentea L.）花
药发育中结构的变化和 Ca2+分布特征进行研究，结果如下：
1 钙离子分布特征：
造孢时期花药钙沉淀颗粒很少。到小孢子母细胞时期，花药表皮和药室内壁
细胞的液泡中出现很多钙沉淀颗粒。中层细胞也有少量钙沉淀颗粒，在绒毡层细
胞的质膜边缘也分布了很多钙沉淀颗粒。在绒毡层细胞的线粒体中也特异性的聚
集较多钙沉淀颗粒，但在药室中和小孢子母细胞中钙沉淀颗粒很少。在小孢子早
期花药中钙沉淀颗粒有明显减少。到小孢子晚期，钙沉淀颗粒集中聚集在花粉外
壁和萌发孔处，但在小孢子中较少。同时在表皮细胞和药室内壁细胞的细胞壁中
又出现了少量钙沉淀颗粒。到二胞花粉时期和成熟花粉时期，花药中的钙沉淀颗
粒比以前已明显减少。
2 花药结构的变化:
造孢细胞的细胞核大且位于细胞中央，细胞器较少，具小液泡。由造孢细胞
转变为小孢子母细胞的标志是其表面形成一层厚厚的胼胝质壁，同时细胞中细胞
器数量增加，含较多质体和线粒体，没有液泡。小孢子母细胞减数分裂后，四分
体小孢子被胼胝质壁分隔，细胞内开始出现淀粉粒。四分体晚期，四分体胼胝质
壁溶解，即将释放四个小孢子，各小孢子开始形成花粉外壁，出现不连续的覆盖
层和基粒棒层。小孢子早期细胞核位于中央，花粉壁已形成。晚期小孢子中形成
大液泡，细胞核和细胞质紧贴细胞壁。细胞核附近分布一些淀粉粒。此时，在质
膜和花粉外壁之间出现花粉内壁。二胞花粉形成后,原小孢子中的大液泡分解、
消失，营养细胞中开始积累营养物质。成熟花粉体积进一步增大，细胞内积累很
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多脂滴和淀粉粒。
青葙的花药壁由表皮、药室内壁、中层、绒毡层四层细胞组成。在花药发育
中，表皮、药室内壁、中层细胞高度液泡化。绒毡层为同型腺质绒毡层，小孢子
早期绒毡层质膜边缘分泌乌氏体。在小孢子晚期绒退化毡层细胞中的脂类物质转
变为大的脂块，中层细胞在二胞时期也退化并出现相同脂滴。花药发育过程中，
表皮和药室内壁细胞内出现淀粉粒和脂滴等营养物质，成熟花药的药壁只由表皮
和药室内壁两层细胞组成。
关键词：青葙；花药发育；钙离子
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Abstract
Many unique biological events occurred during plant anther development，such
as the meiosis of microspore mother cells，the formation of callose wall of microspore
mother cells and the degradation of callose wall of tetrads ， the formation of
sporopollenin pollen wall and the asymmetric division of microspore.These events
have always been hot spots in the fields of plant developmental biology.Calcium is an
indispensable element during plant growth and development,which not only has many
physiological functions but also acts as a intracellular signal molecule and plays an
important role in cell differentiation.Ca2+ is of importance in the process of sexual
reproduction of higher plants, and its function in this process was more and more
revealed.In this research,we used potassium antimonate to precipitate Ca2+ of
developing anthers，and then used the transmission electron microscope to investigate
the Ca2+ distribution and the structure change during anther development of Celosia
argentea L. The results were as follows:
1 Distribution of Ca2+:
Few calcium precipitates were found at the stage of sporogenous cell.At the
stage of microspore mother cell some calcium precipitates appeared in the vacuole of
epiderm and endothecium cells.Some calcium precipitates were also found in the
middle layer cells.Many calcium precipitates accumulated at the edge of tapetum cell
membrane,and abundant of calcium precipitates specific gathered in the
mitochondrias of tapetum cells.In the meantime,there is few calcium precipitates
distributed in sporangiate and microspore mothe cells.Calcium precipitates decreased
significantly at the stage of early microspore .At the stage of late microspore,many
calcium precipitates gathered at the extine and germ pore,but few calcium precipitates
accumulated in the microspore. At the same time,a few calcium precipitates appeared
again in the cell wall of epiderm and endothecium cells.Calcium precipitates reduced
obviously at the bicellular pollen and mature pollen stages.
2 Structural changes of the anther:
There was a large nucleus in the center of sporogenous cell with few organelles
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and small vacuoles.A thick callose wall formed at the cell surface,indicating the
sporogenous cell had transformed into the microspore mother cell.Meanwhile,quantity
of organelles increased ,including plastids and mitochondrias but no vacuole could be
found. After the meiosis of microspore mother cells,microspore tetrad were separated
by callose wall and starch grains appeared in the microspore tetrad cells.At the late
tetrad stage, the callose wall was gradually digested and was about to release four
microspores. Every microspore begun to form its extine , a discontinuous tectum and
columellac appeared.At the early microspore stage,nucleus located in the center of
cell and the extine were fully formed.At the late microspore stage,a large vacuole
formed and occupied most space of the microspore, nucleus and cytoplasm were close
to the cell wall.Some starch grains distributed around the nucleus.Intine appeared
between plasma membrane and extine. At the bicellular pollen stage,the large vacuole
in microspore discomposed and disappeared,nutriment were accumulated in the
vegetative cell.Mature pollen increased in volume and accumulated a large amount of
lipids and starch grains.
The anther wall of Celosia argentea L. was composed of four layers of cells:
epiderm, endothecium, middle layer and tapetum.During anther development,epiderm,
endothecium, middle layer become highly vacuolized.The tapetum is homotypical and
of secretory type. It secreted Ubisch bodies at the surface of cell membrane at the late
microspore stage.At late microspore stage, degenerating tapetal cells transformed into
large lipids, and at early bicellular pollen stage, middle layer cell also transformed
into lipids.During the anther development,starch grains and lipids were accumulated
in epiderm and endothecium cells.Anther wall of mature pollen composed of only
epidermis and endothecium.
Keywords: Celosia argentea L.;Anther Development;Ca2+.厦
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第一章 前言
1.被子植物花药基本结构及其一般发育过程
1.1 被子植物成熟花药的基本结构
花药是花丝顶端膨大呈囊状的部分，是植物雄性生殖器官的重要组成部分。
发育成熟后的花药开裂，内含的花粉粒通过各种方法转移到雌蕊柱头上，经过识
别反应后，开始植物的有性生殖过程。
大多数被子植物的花药具有四个小孢子囊，少数种类的植物具两个。花药中
间由药隔薄壁组织隔开，药隔组织通过维管束与花丝相连。每个小孢子囊包含药
室和由几层孢子体性质的细胞组成的药壁。小孢子在药室中产生并逐步发育成为
雄配子体。小孢子发育至成熟的雄配子体要经过两次分裂。第一次是小孢子的有
丝分裂，产生一个大的营养细胞和小的生殖细胞；然后生殖细胞再发生分裂，产
生两个精细胞。如果生殖细胞是在授粉后萌发的花粉管中发生分裂，那么成熟的
花粉粒只含有一个生殖细胞和营养细胞，称为二细胞型花粉。如果生殖细胞的分
裂发生在花粉粒中，形成的成熟花粉粒含有一个营养细胞和两个生殖细胞，称为
为三细胞型花粉[1]。统计表明，具有二细胞型花粉的植物约占 70%[2]。而且，二
细胞型较三细胞型在系统发育中更为原始[1]。成熟花粉都具花粉壁，分为外壁和
内壁两个部分。花粉外壁较厚，主要由孢粉素构成，质地坚硬，具有抗酸碱、抗
生物分解的特性，使花粉能够长期保存。花粉内壁的主要成分是纤维素和果胶质，
内壁也含有一些蛋白质，这些蛋白在传粉识别过程以及花粉管的萌发过程中起作
用。萌发孔的形成始于外壁形成时的不连续区域，此处只含有花粉内壁而没有花
粉外壁，因而是花粉与外界环境联系最为紧密的部位。萌发孔具有传递营养物质
以及吸收水分的作用，其形态和数量因植物种类而不同。
成熟花药的药壁组织一般由两层细胞组成。外层为表皮细胞，内层为药室内
壁细胞。表皮细胞外切向壁通常发生角质化，有些植物的小孢子囊表皮上具毛绒
或气孔。药室内壁在花粉成熟后，一般会在内切向壁和径向壁发生纤维状的加厚。
位于上下两个相邻的小孢子囊交界处的几个不加厚的细胞，称为唇细胞，花药成
熟时由此处开裂。中层和绒毡层细胞通常在花药发育过程中逐渐解体，在花药成
熟时多已消失。
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1.2 被子植物小孢子的产生
被子植物在从营养生长转向生殖生长后，在植物的叶腋处或者茎顶分化出雄
蕊原基。外面是一层表皮细胞，内有一群分裂活跃的细胞。位于四个角隅的细胞
分裂较快，使花药变为蝴蝶形的四个裂瓣，每一瓣的表皮下分化出一个孢原细胞。
孢原细胞的细胞核显著，细胞体积比其他细胞大，细胞质浓厚[3]。孢原细胞进行
平周分裂向内产生了初生造孢细胞，向外产生了初生周缘层细胞。初生造孢细胞
经过几次有丝分裂，形成次生造孢细胞[4]，然后进行减数分裂。极少数植物初生
造孢细胞直接行使小孢子母细胞的功能，常见于锦葵科和葫芦科的某些植物[1]。
造孢细胞呈多边形，有些植物的造孢细胞可继续进行有丝分裂，产生更多的次生
造孢细胞,最后由造孢细胞分化为小孢子母细胞。一般情况下，造孢细胞都能发
育成为小孢子母细胞，但在一些植物中，如龙胆科的某些属，由于缺乏发育正常
的绒毡层，一部分造孢细胞变为不育，承担为发育的小孢子提供营养的功能[1]。
小孢子母细胞的形态结构具有鲜明的特点，明显的区别于周围的药壁细胞。
细胞内无明显的液泡，细胞质浓厚，细胞核较大，细胞体积也较同时期药壁细胞
大。小孢子母细胞最初只具薄的纤维素细胞壁，细胞间通常有胞间连丝，即将进
行减数分裂的小孢子母细胞周围通常都积累胼胝质的壁。胼胝质是β-1,3-葡聚糖
的俗名,属于细胞壁半纤维素的成分之一,当小孢子母细胞进入减数分裂时,开始
逐渐沉积胼胝质，形成较厚的胼胝质壁，小孢子母细胞减数分裂完成后,形成的
四个小孢子被共同的胼胝质壁包围,而且在小孢子之间也有胼胝质分隔,这样,就
使得小孢子母胞、四分体和小孢子处于孤立状态[5]。Kapil和 Tiwari[6]认为这种孤
立状态是减数分裂的先决条件,胼胝质壁主要起屏障或分子滤器作用限制进入小
孢子母细胞的大分子物质，再者造成一种相对独立的性母细胞环境，便于消除一
些孢子体信息物质，为配子体基因组的表达准备一个合适的环境[7]。胼胝质壁是
否释放某种指导小孢子母细胞减数分裂及其后小孢子的信使分子？以及这种信
使分子的性质和作用方式等问题，还有待进一步研究。
在减数分裂开始前，小孢子母细胞核中的 DNA 已复制，小孢子母细胞经过两
次连续的细胞分裂，染色体数目减半，形成四个单倍体的细胞，称为小孢子。最
初形成的四个小孢子被共同的胼胝质壁包围，称为四分体。小孢子母细胞减数分
裂过程发生的胞质分裂有两种方式：同时型和连续型。连续型胞质分裂是减数分
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